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INTRODUCTION 


Les litières sont constituées de l’ensemble des débris végétaux que l'on 
rencontre à la surface des sols. Ces restes végétaux, d’origine foliaire ou raci- 
naire, peuvent s’accumuler et former de véritables couches de plusieurs centi- 
mètres d'épaisseur. Les litières font partie de l'humus, elles en représentent 
la partie holorganique. 

Le mot litière est apparu au XIT siècle, il désignait initialement, en fait, 
les débris végétaux que l’on ramassait en forêt pour mettre sous les bêtes. 

La litière a, dans le fonctionnement des écosystèmes, et particulièrement 
des écosystèmes forestiers, un rôle fondamental et original puisque l'essentiel 
de la matière organique, et donc de l'énergie qui est incorporée au sol, ainsi 


* Ces propos ne constituent pas un véritable article sur les litières. La bibliographie n'est volon- 
tairement pas exhaustive. Ont été seulement rassemblées ici certaines considérations qui mettent en relief 
l'originalité de ce compartiment holorganique fournisseur de matière et d'énergie au sol sous-jacent. 
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qu'une grande partie des éléments biogènes apportés au sol, transitent par ces 
horizons très particuliers. La perpétuelle recharge épigée du carbone, de 
l'azote et des éléments biogènes de la litière s'oppose à la constante lixiviation 
gravitaire des éléments dont le sol est le siège et au sous-tirage racinaire quasi 
permanent des plantes ; de ce fait, la litière joue un rôle de premier plan, 
au moins dans les milieux tempérés, dans la pédogenèse des sols et dans le 
fonctionnement des écosystèmes forestiers. 


La litière, située à l'interface atmosphère-lithosphère au niveau de la 
biosphère, présente une structure très particulière qui est le siège de condi- 
tions microclimatiques spécifiques ; elle est constituée de produits de nature 
diverse, source d'aliments et d'énergie pour de nombreux organismes et micro- 
organismes qui vont microdiviser et transformer ces produits d'origine végé- 
tale et les mélanger avec les composés minéraux à plus ou moins grande sur- 
face spécifique. 


A) La structure des litières et ses conséquences sur les conditions micro- 
climatiques qui existent en son sein. 


Du fait de leur origine presqu'essentiellement épigée, les litières présen- 
tent une structure stratifiée en bandes horizontales, au moins dans les couches 
supérieures. Cette structure permet de distinguer, aussi bien dans les litières 
de feuillus régulièrement rechargées une fois dans l’année, au moment de la 
chute des feuilles, que dans les litières de résineux dont les aiguilles tombent 
moins régulièrement, des litières récentes et des litières anciennes. L'obser- 
vation plus fine de ces couches holorganiques permet de définir 3 types de sous- 
couches (BABEL, 1971) : 


— Sous-couche L constituée de feuilles ou d'aiguilles facilement recon- 
naissables (horizon A). 


— Sous-couche F constituée de restes foliaires et d’un pourcentage de 
matière organique fine (boulettes fécales d'origine diverse surtout d’'Enchy- 
traéides et de Microarthropodes) compris entre 10 et 70 % du volume total. 


— Sous-couche H constituée de matière organique fine (plus de 70 % du 
volume total) (horizon A, = F + H). 

L'observation sur le terrain des litières forestières permet de distinguer, 
en fait, deux grands groupes d'humus (BRUN, 1978 ; ToUTAIN, 1981, 1987) : 


— les mull caractérisés par une discontinuité brutale entre les feuilles 
entières et l'horizon organo-minéral A, sous-jacent (L + éventuellement F/A), 


— les moder et les mor caractérisés par un passage continu entre les 
feuilles entières, les feuilles microdivisées, la matière organique fine et l’hori- 
zon À, (L + F + H/A)). 

Il est évident que ces types de structure ne sont pas sans conséquence 
sur les conditions microclimatiques (ou plus exactement pédoclimatiques) qui 
existent au sein des litières et des horizons A, sous-jacents. Dans les humus 
par exemple, où existe une forte activité de vers de terre et où ne persistent, 
au printemps et en été, que quelques feuilles à la surface du sol, l'effet 
tampon vis-à-vis des variations de température que pourrait présenter la 
litière est quasi inexistant et les variations climatiques journalières et saison- 
nières seront intégralement et immédiatement transmises à l'horizon À, sous- 
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Dans le cas de moder épais, par contre, l'effet protecteur de la litière 
ucoup plus important ; les variations climatiques journalières ou sai- 
tout ordre seront moins rapidement ressenties au niveau 
et elles seront plus ou moins atténuées, ce qui aura de grandes 
r l'activité microbienne au niveau des litières et des horizons 
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& Fic. 1. — Profils hydriques de deux sols sur sable rhétien de l'Est de la France, 
3 l'un à mull, l'autre à moder avant et après un orage estival (15 mm d'eau) 


(humidité exprimée en © d'eau/matériel sec à 50° C). 
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saç Il faut anssi : mer l'importance des conséquences de la fragmentation 
des débris :.:. 1: aans les litières et de l'augmentation de leur surface ; en 


effet, dans les liticres épaisses, à partir d'un matériel hétérogène à stratifi- 
cation horizontale en surface, on passe en profondeur à un matériel presque 
isotrope relativement homogène présentant une forte surface développée, ce 
qui n'est pas sans conséquence sur les capacités d'échange du milieu et sur sa 
capacité de rétention en eau. Sur la figure 1 qui donne les profils hydriques 
des humus de 2 hètraies de même âge situées dans l'Est de la France, sur 
sable rhétien, l'une à mull, l'autre à moder, on constate qu'après un orage 
estival l'essentiel! de ta pluie reste stockée au niveau de la litière dans le moder 
alors que cette pluie a fortement modifié les teneurs en eau de l'horizon A, 
dans le mull. Ces diférences pédoclimatiques, liées à des différences structu- 
md plus ou moins marquées, expliquent, pour une part, les divergences 
De nn des humus qui sont dues à des différences de réparti- 
s microbiennes et animales. 
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B) Les litières, source de matière et d'énergie pour les sols et les organismes 
édaphiques. 


1. Aspect quantitatif. — La quantité totale de litière que l'on rencontre 
sur les sols des régions tempérées varie, selon les stations et aussi selon les 
saisons, de quelques centaines de kg à plusieurs dizaines de tonnes/ha. Dans 
les stations à mull, ces chiffres se situent entre 2 et 10 t/ha alors que dans les 
stations à moder, ils peuvent se situer entre 10 et 50 t/ha. Sous nos climats, 
la moyenne annuelle des retombées épigées est de l'ordre de 4 t/ha/an (BRAY 
et GORHAM, 1964), elle est de 1 t/ha/an environ dans les forêts alpines et arc- 
tiques, 5 t dans les forêts des climats tempérés chauds et de 10 à 15 t dans les 
forêts équatoriales. Ces apports sont constitués pour 80 % environ de feuilles 
et pour 20 % d'écailles, graines et produits divers dans le cas du hêtre 
(DUVIGNEAUD et al., 1977), 50 % de feuilles, 20 % d'écorce et 30 % d'écailles 
et de produits divers dans le cas de Quercus ilex (Rappr, 1969). L'apport annuel 
de litières racinaires au sol est beaucoup plus difficile à connaître, les chiffres 
cités par CANNEL (1982) pour des stations forestières de climat tempéré oscil- 
lent entre 2 et 4 t/ha/an de matière sèche. 


Ces débris végétaux contiennent des éléments minéraux qui vont recharger 
la réserve du sol (RODIN et BAZILEVICH, 1967 HI ULRICH et al., 1971 ; DUVIGNEAUD, 
1980 ; MANGENOT et TOUTAIN, 1980 ; RANGER et BONNEAU, 1984 ; Nys, 1987). Ces 
apports, sous nos climats, varient bien sûr avec les espèces et les types de 
forêts, mais les chiffres cités se situent entre 20 et 80 kg/ha/an d'azote, 5 à 
30 kg de K, 20 et 100 kg de Ca, 1 à 10 kg de Mg et 1 à 5 kg de P. Ces apports 
provoquent des stockages au niveau des litières plus ou moins importants : 
de 20 à 200 kg/ha de N,, 5 à 30 kg de K, 30 à 150 kg de Ca, 1 à 10 kg de Mg 
et 2 à 25 kg de P (ToUTAINX et DUCHAUFOUR, 1970) sous des formes plus ou 
moins assimilables pour les racines. 


Ces retombées d'origine végétale apportent au sol une certaine quantité 
d'énergie qui va décroître au fur et à mesure de la transformation du maté- 
riel organique. À ce sujet, VANNIER (1980) cite les travaux de STACHURSKI et 
ZIMKA (1976) qui proposent de discriminer l'action de la faune sur les litières 
en mesurant les pertes de surface foliaire et l'action des microorganismes en 
suivant l’abaissement du taux énergétique par unité de surface des éléments 
foliaires. Loustau (1984) a mesuré les valeurs caloriques d’un certain nombre 
de litières fraîchement tombées (chêne, frêne, érable, aulne) et a trouvé des 
chiffres qui sont voisins de 20 kJ/g de matière organique, ce qui correspond 
à des apports globaux, variables d’une station à l’autre, mais qui se situent 
autour de 7 000 à 8 000 kJ/m?/an dans des chênaies de l'Est de la France. 


2. Aspect qualitatif. — Les feuilles qui tombent sur le sol ont des teneurs 
en carbone relativement voisines, de l’ordre de 45 à 48 % ; les teneurs en azote 
et en cations sont beaucoup plus variables : autour de 1,2 % pour les teneurs 
en azote des feuilles de hêtre, 2,6 % pour les feuilles d'aulne, 1,4 % pour les 
feuilles de frêne et 0,9 % pour les aiguilles d'épicéa (MANGENOT et TOUTAIN, 
1980). Mais plus que les valeurs absolues des teneurs en tel ou tel élément, il 
nous paraît important de différencier les apports foliaires et racinaires par 
la répartition de leurs constituants. Les feuilles qui tombent sur le sol (ainsi 
que les racines mortes) sont de couleur brune. Cette couleur est due à la pré- 
sence dans les cellules foliaires et racinaires de pigments bruns apparus au 
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moment de la sénéscence. Ces produits de couleur brune, opaques aux élec- 
trons, se sont formés lors du mélange des tanins, initialement localisés dans 
des vacuoles, avec des protéines intracellulaires au moment de la mort des 
cellules. La teneur en tanins des feuilles varie non seulement avec l'essence 
mais aussi avec la saison (TISsSUT, 1968) et la production de tanins dans les 
feuilles peut représenter, pour certains végétaux, un véritable mécanisme de 
défense à la suite de stress variés liés par exemple à la surconsommation des 
feuilles par certains animaux (VAN Hoven, 1984). Des études (FEENY et 
Bostock, 1968) ont montré que l'importance de la consommation des feuillages 
de certains arbres par des insectes phytophages dépendait de leur teneur en 
tanins foliaires, et d'autres (KING et HEATH, 1967) qu'il en était de même de la 
consommation des litières par la microfaune. Comme l'indiquent les chiffres 
reportés dans le tableau I, les pigments bruns représentent, dans les feuilles 
de hêtre, 25 % environ du poids des feuilles et renferment plus des 2/3 de 
l'azote des feuilles. Ces produits, très difficilement biodégradables, corres- 
pondent donc à une mise en réserve provisoire de l'azote des feuilles. Cet 
azote, sans ce phénomène de tannage, aurait été rapidement minéralisé. Il s'en 
serait suivi une forte production de nitrates et d'ammonium aussitôt après la 
chute des feuilles, qui n'aurait été d'aucun bénéfice pour les racines des arbres 
à cette époque peu actives, et qui aurait été perdue pour l'écosystème fores- 
tier. Le phénomène de brunissement des feuilles permet donc de différer 
l'apport d'azote des feuilles à des périodes beaucoup plus intéressantes pour 
les plantes, en particulier au moment de fortes activités des organismes du 
sol, c'est-à-dire au printemps ou en été; ceci à condition bien sûr que ces 
organismes aient un potentiel enzymatique susceptible de transformer les pig- 
ments bruns (cas des vers de terre et/ou des champignons de la pourriture 
blanche dans les humus de type mull (REISINGER et al., 1978 ; TOUTAIN, 1987), 
l'azote stocké dans les déjections des Enchytraéides et de la plupart des 
Microarthropodes restant bloqué dans les complexes tanins-protéines pen- 
dant plusieurs dizaines d'années (ALBRECHT, 1984)). 


Tas. I 


Répartition du carbone et de l'azote dans les différents constituants des feuilles et des 
racines de hêtre (en % du carbone initial et de l'azote initial des feuilles et des racines) 


(TOUTAIN, 1987) 
Feuilles Racines 
N 
Cellulose + hémicelluloses 


Lignine 


Pigments bruns 
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C) Transformations des litières (biodégradation et humification), consé- 
quences sur la productivité des écosystèmes forestiers. 


Les litières en place sont traversées pendant une partie importante de 
l'année par un flux plus ou moins régulier de composés réducteurs facilement 
métabolisables, entraînés par la pluie (pluviolessivats, CARLISLE et al., 1966). 
Ces produits stimulent l’activité de la microflore (ToUTAIN, 1974) et l’ensemble 
des lessivats entraîne le carbone soluble ou solubilisé des litières vers les hori- 
zons sous-jacents ainsi qu'un certain nombre d'éléments nutritifs que peu- 
vent récupérer immédiatement les racines des arbres installées dans les sous- 
couches L, F et H de la litière (STARK et JORDAN, 1978 ; JORDAN, 1982). Les 
litières, dans ces conditions et dans les conditions pédoclimatiques spécifiques 
dont nous avons parlé, vont alors subir des transformations importantes 
(MILLAR, 1974 et TENSEN, 1974) et être le siège de phénomènes de biodégra- 
dation bien décrits par OLAH et al. (1978), REISINGER et KILBERTUS (1980), et de 
phénomènes d’humification étudiés par de nombreux auteurs (KoNoNova, 1961 ; 
ANDREUX, 1978 ; DUCHAUFOUR, 1983). 


Les organismes du sol utilisent en effet les litières comme source d'énergie 
et de produits métabolisables. En ce qui concerne les microorganismes, 
HupsoN (1968) et PRoTH (1978) ont montré que la colonisation des feuilles 
fraîchement tombées se faisait par vagues successives (saprophytes primaires 
puis saprophytes secondaires, dont les pourritures blanches, et enfin cham- 
pignons du sol). La pédofaune intervient en même temps et se partage, à des 
niveaux différents de la chaîne trophique, ces substrats végétaux ensemencés 
en microorganismes variés. Il s’agit de saprophages, de mycophages ou de 
bactériophages. Toutes ces interventions, matérialisées par des tris basés sur 
l’appétance vis-à-vis des différents substrats, aboutissent à une augmentation 
générale des surfaces en contact. NeF (1957) a montré que, par fragmentation 
d'une aiguille de pin sylvestre, les Acariens pouvaient multiplier par 100 sa 
surface initiale et les Nématodes par 10 000, si l'on développe, théoriquement 
du moins, les surfaces des éléments de base présents dans leurs boulettes 
fécales. Cet accroissement de surface et les transformations biochimiques qui 
l'accompagnent (avec apparition de groupements fonctionnels) provoquent 
une augmentation de la capacité d'échange des résidus tout à fait remarquable. 
VEDY (1973), dans une expérience menée sur le terrain, a transformé une 
litière fraîche de type améliorante (constituée d'aiguilles de sapin et de feuilles 
de hêtre et de fétuque) à CEC initiale de 80 me/100 g de carbone, au bout de 
3 ans, en une litière ancienne à CEC de 190 me/100 g. À ces variations de CEC 
s'ajoute aussi, pour certains organismes comme les vers de terre anéciques, 
la possibilité d'opérer un mélange entre les débris végétaux microfragmentés 
et des minéraux à forte surface spécifique comme les argiles. Il se forme 
alors un plasma argilo-humique à forte CEC et à forte capacité agrégative. Il 
s'ensuit, pour le fonctionnement de l'écosystème, des conséquences favo- 
rables : 


— d'une part, cette augmentation de la CEC du matériel organique va 
permettre de retenir provisoirement les cations (K, Ca, Mg, etc...) normale- 
lement lixiviés, et de les maintenir fixés sur le plasma argilo-humique au 
niveau de la zone d'absorption des racines, 
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— d'autre part, la présence de ce véritable ciment argilo-humique va 
améliorer la stabilité de la structure des horizons organo-minéraux. 

De très nombreuses études ont été faites sur le rôle des organismes éda- 
piques dans la biodégradation et l'humification des litières (BauzoN et al., 
1969; BOUCHÉ, 1975; KILBERTUS et REISINGER, 1975; PROTH, 1978; VANNIER, 
1980; HOLE, 1981; PONGE, 1984, 1985). Plusieurs des communications de ce 
Colloque abordent ces problèmes. Toutefois, il nous paraît important de dis- 
tingue’ dans ces organismes (TOUTAIN, 1987), ceux qui n'ont qu'un rôle mineur 
dans l:- transformation des produits bruns ; c'est le cas des organismes frag- 
menteurs qui consomment surtout des molécules organiques relativement 
simples et qu'il faut opposer aux organismes « efficaces » comme les vers de 
terre et les champignons de la pourriture blanche qui peuvent transformer les 
igments bruns des feuilles. Dans le cas des vers de terre, ces transformations 
aboutissent à la formation de biomasse animale et à l'élaboration d'un plasma 
argilo-humique stable, alors que dans le cas des champignons, elles permettent 
la formation de biomasse fongique et la libération, par exsudation, d'une 
quanti! : importante de matière organique soluble. Si, pour des raisons pédo- 
climati ¿ues au sens large, ces organismes ne peuvent être présents, le milieu 
est occupé par des Enchytraéides et des Microarthropodes dont les boulettes 
fécales constituées surtout de pigments bruns non digérés, s'accumulent dans 
les couches F et H des litières, c'est le cas des milieux à faibles réserves 
minérales mobilisables ou des milieux climatiques à faibles contrastes sai- 
sonniers (climat océanique par exemple). 

Finalement, il apparaît que la matière organique des litières peut évoluer 
selon trois voies principales : 


| — ‘a voie très dominante (puisqu'elle représente 80 à 95 % de l'apport 
initial) -e la minéralisation du carbone aboutissant à la production de CO,. 


— La voie de la solubilisation qui représente de l'ordre de 5 à 10 % de 
l'apport initial et qui peut aboutir à la formation d'une matière organique 
insolubilisée au contact des minéraux argileux et des oxyhydroxydes de fer et 
d'aluminium. 

— Et enfin, la voie de l'héritage, qui permet à une matière organique 
encore figurée (boulettes fécales) d’être injectée au contact des éléments miné- 
raux des horizons sous-jacents. 


Ces transformations se font à des vitesses variables : 


— Soit selon un rythme régulier (cf. Fig. 2 a), c'est le cas de la litière des 
pri et des mor où les Enchytraéides et les Microarthropodes jouent un rôle 
ominant. 


— Soit selon un rythme irrégulier (cf. Fig. 2b), comme dans les litières 
des mull qui sont « prises en charge » par des organismes efficaces (vers de 
terre ou champignons de la pourriture blanche) et brusquement transformées. 

La vi ssse de transformation des litières (et donc la vitesse de recyclage 
des éléments nutritifs) est une caractéristique importante du fonctionnement 
de l'écosystème. Plus ces transformations sont rapides, plus le recyclage des 
éléments nutritifs contenus dans les litières est efficace et plus grande est la 
Productivité forestière (cf. TOUTAIN, 1981 ; Touraix ef al, ce Colloque). 
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Fıç. 2. — Représentation schématique de la perte de poids des litières dans un moder et 


dans deux types de mull en f (temps) (X, = poids de litière fraiche au temps O, 
X = poids de litière au temps t). 


Le coefficient K de JENNY (1949) K = 100 A/A + L (où A correspond au 
poids des retombées annuelles de litières et L au poids des horizons holorga- 
niques) rend bien compte de la vitesse de ces transformations et de l'intensité 
du recyclage des éléments nutritifs contenus dans les litières. A titre indicatif, 
nous avons reporté dans le tableau II les différents coefficient de JENNY éta- 
blis par DELECOUR (1977) pour une hêtraie à fétuque à mull acide et une pes- 
sière à moder de la moyenne Ardenne belge. 


Tas. II 


Poids des retombées (A) et des litières (L) et coefficient K de JENNY dans deux stations 
de la moyenne Ardenne belge (Mirwart), d'après DELECOUR (1977). 


Station 


Hêtraie à fétuque (mull 


Pessière (moder}............... 
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CONCLUSION 


S'il n’y a pas de hiatus dans la chaîne trophique et que peuvent se mani- 
fester des activités d'organismes efficaces vis-à-vis de la transformation des 
produits végétaux les plus résistants (lignine, pigments bruns), la productivité 
végétale est maximale et les cycles biogéochimiques efficaces ; le flux de molé- 
cules organiques hydrosolubles qui percolent dans le sol est quasi inexistant 
du fait de leur insolubilisation sur les minéraux à forte surface spécifique et 
l'altération des minéraux du sol par unité de poids est très faible. On peut 
parler, dans ce cas, d'eufonctionnement de l'écosystème qui s'oppose au 
dysfonctionnement de certains écosystèmes naturels ou perturbés par l'homme 
et qui sont caractérisés par des accumulations et des stockages de produits 
divers (matière organique sous forme de boulettes fécales par exemple, ou 
éventuellement substances minérales). 


Ces deux types de fonctionnement dépendent généralement des conditions 
du milieu (climatiques et physico-chimiques). Les variations de ces conditions 
de milieu mettent en évidence l'existence de seuils brutaux dans les valeurs 
caractérisant ces conditions (comme par exemple la teneur en fer de la roche- 
mère dans les climats tempérés, la teneur en eau ou la teneur en NaCl, etc...), 
en deçà desquels et au-delà desquels les modes de fonctionnement sont tota- 
lement différents. La présence et l'activité des organismes humificateurs res- 
tent sous la dépendance de ces valeurs-seuils qu'il est important de connaître. 


L'homme, le forestier par exemple, pourra alors, au niveau de la station, 
par des interventions mécaniques ou chimiques déplacer l'équilibre et favo- 
riser tel ou tel type d'activité biologique ; ceci lui permettra de passer d'un 
type d’humification à un autre et d'augmenter la productivité de l'écosystème. 
La réactivation biologique du fonctionnement des écosystèmes par de telles 
interventions représente manifestement une voie d'avenir pour la gestion des 
milieux forestiers et des milieux cultivés et l'optimisation des rendements 
attendus de ces écosystèmes. 


RÉSUMÉ 


Les litières jouent un rôle fondamental dans le fonctionnement des écosystèmes 
forestiers. Elles représentent un apport d'énergie, de carbone, d’azote et de nutrients 
que vont se partager à la surface du sol l’ensemble des organismes édaphiques 
(microorganismes - faune du sol-plantes). La structure spécifique des litières consti- 
tuées de feuilles empilées et d'horizons poudreux (boulettes fécales) explique lexis- 
tence en son sein de conditions pédoclimatiques originales. La transformation des 
litières (biodégradation et humification) dépend des organismes qui exploitent le 
milieu et de leur capacité de dégrader ou non les pigments bruns des feuilles. La pro- 
ductivité forestière est liée à la vitesse de recyclage de la matière organique d'ori- 
gine foliaire et par là l'efficience des cycles biogéochimiques. 


240 F. TOUTAIN 


SUMMARY 


The litters play a prominent part in the functioning of forest ecosystem. They 
represent an input of energy, of carbon, of nitrogen and nutrients, that will be 
shared by the edaphic organisms at the surface of the soil. The litters have a 
specific structure with original pedoclimate. The transformations of litters depend 
on the organisms which take adventage of the environment (capable or not to 
degrade the brown pigments of the leaves). The forest productivity is bound with 
the rapidity of the organic matter turn-over and consequently with the efficiency 
of biochemical cycles. 


BIBLIOGRAPHIE 


ALBRECHT (A.), 1984. — Rôle des Enchytraéides dans l'agrégation et l'humification 
d'humus de type moder de l'Est de la France. Thèse de Doctorat de 3 cycle, 
Université de Nancy I, 99 p. 


ANDREUX (F.), 1978. — Étude des étapes initiales de la stabilisation physico-chimique 
et biologique d'acides humiques modèles. Thèse de Doctorat, Université de 
Nancy I, 174 p. 

BaBEL (U.), 1971. — Gliederung und Beschreibung des Humus Profils Mittel- 
europaïschen Waldern. Geoderma, 5: 297-324, 


BauzoN (D.), VAN DEN DRIESSCHE (R.) & DOMMERGUES (Y.), 1969. — L'effet-litière. 
I. - Influence in situ des litières forestières sur quelques caractéristiques biolo- 
giques du sol. Oecol. Plant., 113-121. 


BoucHÉ (M.), 1975. — Action de la faune sur les états de la matière organique dans 
les écosystèmes. In: Colloque « Biodégradation et Humification », Nancy 
(Kilbertus et al., Eds.). Pierron, Sarreguemines, 157-168. 


BRAY (R.) & GorHaM (E.), 1964. — Litter production in forests of the world. Adv. 
Ecological Research, 2: 101-157. 


CaNNELL (M.G.R.), 1982. — World forest biomass and primary production data. 
Academic Press, Londres, New York, 391 p. 


CARLISLE (A.), BROWN (A.H.F.) & WHITE (E.J.), 1966. — The organic matter and 
nutrient elements in the precipitation beneath a sessile oak (Quercus petraea) 
canopy. J. Ecol., 54: 87-98. 


DELECOUR (F.), 1977. — Site forestier de Mirwart : indices de vitesse de décompo- 
sition de la matière organique. In : Productivité biologique en Belgique, 
PBI, 263-267. 


DUCHAUFOUR (Ph.), 1983. — Pédologie. Tome I « Pédogenèse et classification ». 
Masson Ed., 491 p. 


DuvIGNEAUD (P.), 1980. — La synthèse écologique. 2° Éd., Paris, Doin, 380 p. 


DUVIGNEAUD (P.), KESTEMONT (P.), TIMPERMAN (J.) & MonIQUET (J.C.), 1977. — La 
hêtraie ardennaise à Festuca altissima à Mirwart, biomasse et productivité 
primaire. In : Productivité biologique en Belgique, PBI, 107-154. 


FEENY (P.P.) & Bosrock (H.), 1968. — Seasonal changes in the tannin content of 
oak leaves. Phytochem, 7: 87-90. 


Hore (F.D.), 1981. — Effects of animals on soil. Geoderma, 25: 75-112. 


LES LITIÈRES : SIÈGE DE SYSTÈMES INTERACTIFS ET MOTEUR DE CES INTERACTIONS 241 


Hupson (H. J.), 1968. — New Phytol., 61: 837-874. 

JExNY (H.), GESsEL (S. P.) & BINGHAM (F.T.), 1949, — Comparative study of decom- 
position rates of organic matter in temperate and tropicoal regions. Soil 
Science, 68: 419-432. 

JENSEN (V.), 1974. — Decomposition of Angiosperm tree leaf litter. In: « Biology of 
plant litter decomposition ». (C.H. Dickinson and G.J.F. Pugh, Eds.), Acad. 
Press, 69-104. 

Jorpax (C.F.), 1982. — Nutrient cycling index of an amazonian rain forest. Acta 
Oecol., 3: 393-400. 


KILBERTUS (G.) & REISINGER (O.), 1975. — Dégradation du matériel végétal in vitro 
et in situ de quelques microorganismes. Rev. Écol. Biol. Sol, 12: 363-374. 


Kixc (H.G.C.) & Hearn (G. W.), 1967. — The chemical analysis of small samples 
of leaf material and the relationship between the disappearance and compo- 
sition of leaves. Pedobiologia, 7: 192-197. 


Koxoxova (M. M.), 1961. — Soil organic matter, its nature, its role in soil formation. 
Pergamon Press, 450 p. 


Lousrau (D.), 1984. — Morphologie et fonctionnement biodynamique de quelques 
humus hydromorphes de l'Est de la France. Thèse de Doctorat de 3 cycle, 
Université de Nancy I, 150 p. 

MANGENOT (F.) & TouTaIN (F.), 1980. — Les litières. In : Actualités d'écologie fores- 
tière : sol, flore, faune. (P. Pesson, Éd.), Gauthiers-Villars : 3-59. 


MiLiar (C.S.), 1974. — Décomposition of coniferous leaf litter. In: « Biology of 
plant litter de composition » (C. H. Dickinson and G.J.F. Pugh, Eds.), Acad. 
Press, 105-128. 


NEF (L.), 1957. — État actuel des connaissances sur le rôle des animaux dans la 
décomposition des litières de forêts. Agricultura, 5: 245-316. 


Nys (C.), 1987. — Fonctionnement du sol d'un écosystème forestier, étude des modi- 
fications dues à la substitution d'une plantation d'épicéa commun (Picea 
abies) à une forêt feuillue mélangée des Ardennes. Thèse de Doctorat d'État, 
Université de Nancy I, 207 p. 


Oran (G.M.), REISINGER (O.) & KiLBERTUS (G.), 1978. — Biodégradation et humi- 
fication, atlas ultrastructural. Presses de l'Université Laval, Vuibert, 331 p. 


POXGE (J. F.), 1984. — Etude écologique d'un humus forestier par l'observation d'un 
petit volume. Premiers résultats. 1. La couche Li d'un moder sous pin syl- 
vestre. Rev. Écol. Biol. Sol, 21: 161-187. 


Poxce (J. F.), 1985. — Étude écologique d'un humus forestier par l'observation d'un 
petit volume. 2. La couche L2 d'un moder sous Pinus sylvestris. Pedobiologia, 
28: 73-114. 


PROTH (J.), 1978. — Évolution de la microflore d'une rendzine forestière récemment 
privée de ses apports naturels en litière de charme. Étude microbiologique 
rnb a Thèse de Doctorat de Spécialité, Université de Nancy I, 

p- 


RANGER O.) & Boxseau (M.), 1984. — Effets prévisibles de l'intensification de la pro- 
Se et des récoltes sur la fertilité des sols. Rev. Forest. Franç., XXXVI: 


Rapp (M.), 1969. -— Production de litière et apport au sol d'éléments minéraux dans 
deux écosystèmes méditerranéens : la forêt à Quercus ilex et la garrigue de 
Quercus coccifera. Oecol. Plant., 4: 377-410. 


242 F. TOUTAIN 


REISINGER (O.), TouTaiN (F.), MANGENOT (F.) & ARNOULD (M. F.), 1978. — Étude ultra- 
structurale des processus de biodégradation. I. - Pourriture blanche des 
feuilles de hêtre (Fagus sylvatica L.). Can. J. Microbiol., 24: 725-733. 


REISINGER (O.) et KiILBERTUS (G.), 1980. — Mécanismes et facteurs de biodégradation 
en milieu forestier. In : Actualités d'écologie forestière. (P. Pesson, Ed.), 
Gauthiers-Villars, 61-86. 


Ronin (L.E.), BaziLEviCH (N.I.), 1967. — Production and minerval cycling terrestrial 
vegetation. Edinburg and London, Oliver et Boyd, 288p. 


STACHURSKI (A.), ZIMKA (J.A.), 1976. — Methods of studying forest ecosystems : micro- 
organism and saprophage consumption in the litter. Ekol. Pol., 24: 57-67. 


STARK (N.M.I.), Jorpan (C.F.), 1978. — Nutrient retention by the root mat of an 
Amazonian rain forest. Ecology, 59: 434-437. 

TissuT (M.), 1968. — Étude du cycle annuel des dérivés phénoliques de la feuille 
de hêtre Fagus sylvatica L. Physiol. Vég., 6: 351-365. 

TouTAIN (F.), 1974. — Étude écologique de l'humification dans les hêtraies acidi- 
philes. Thèse de Doctorat d'État, Université de Nancy I, 114 p. 

TouTaiN (F.), 1981. — Les humus forestiers : biodynamique et modes de fonction- 


nement. Rev. Forest. Franç., XXXIII: 449-477. 


TouTaIX (F.), 1987. — Les humus forestiers : biodynamique et modes de fonction- 
nement. Éditions CRDP, Rennes, 49 p. 


TouTaIN (F.) & DUCHAUFOUR (Ph.), 1970. — Étude comparée de bilans biologiques de 
certains sols de hêtraie. Ann. Sci. Forest., 27: 39-61. 


ULRICH (B.), AHRENS (E.) & ULRICH (B.), 1971. — Soil chemical differences between 
beech and sprace sites. An example of the methods used. In: Ecological stu- 
dies. Integrated experimental ecology. (H. Ellenberg, Ed.), Springer Verlag, 
Berlin, 171-196. 


Van Hoven (W.), 1984. — Tree’s secret warning system against browsers. Custos, 
13: 11-16. 


VANNIER (G.), 1980. — Relations trophiques entre la microfaune et la microflore 
du sol en milieu forestier. Les feuillets de l'UER PCB, Université de Nancy I, 
3: 24-70. 


Vepy (J. C.), 1973. — Relations entre le cycle biogéochimique des cations et l'humifi- 
cation en milieu acide. Thèse de Doctorat d'État, Université de Nancy I, 116 p. 


